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por 
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La evolucion organica abarca todos los processos de la 
vida, que manifiestan por un lado una tendencia hacia el 
aumento de la densidad de poblacion y ensanchamiento del 
area y por el otro lado tendencias restrictivas en este sentido, 
tanto intrinsecas como extrinsecas con respecto a lo individual 
sea una especie o sea una unidad de orden superior. Como 
consecuencia de la interaction de estas tendencias tenemos en 
casos extremos alternativamente o dominancia o extincion y 
toda la cadena de las formas de transition entre estos extremos. 

Los terminos intrinseco y extrinseco son aplicables 
solo cuando se trata de la evolucion filogenetica. En cambio, 
al contemplar la evolucion con el enfoque biosocial tenemos 
que buscar otros terminos, mas adecuados, porque la interpre- 
tation holista de la realidad no permite trazar una linea divi- 
soria neta entre lo intrinseco y extrinseco, pues los elementos 
individuales, que se ponen en contacto entre si, representan 
componentes de un todo unitario, unidos por una causation 
circular y tendientes en su conjunto espontaneamente hacia 
creciente homeostasia (A. Emerson, 1954). 

Las hormigas son interesantes no solamente por si 
mismo, sino ademas como un material muy adecuado para 
aclarar ciertos aspectos mas generales de la evolucion organica. 
La evolucion de las hormigas ha sido esbozada en los trabajos 
de los clasicos de mirmecologia (W. M. Wheeler, C. Emery 
y A. Forel) y hace pocos anos resumida por F. Bernard 
(1951). 

MATERIAL DISPONIBLE 

La evolucion es un proceso historico y por eso los 
datos paleontologicos son indispensables para aclarar muchos 
sus aspectos. En este sentido disponemos de los datos referen- 
tes solamente al hemisferio norte y solo en dos casos tenemos 
material suficiente para conclusiones con respecto a la compo- 
sition de las faunas fosiles. Estas dos faunas son: 1) la del 
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ambar baltico en Europa (Wheeler, 1914), correspondiente 
al oligoceno y 2) la de Florissant en el Estado de Colorado 
en Norte America (Carpenter, 1930), correspondiente al 
mioceno. Cuarenta y tres generos con 92 especies, es decir 
mucho mas que la fauna actual de esta region, representan la 
fauna de ambar baltico (11.679 ejemplares estudiados por 
Wheeler) y veinte generos con 32 especies representan la 
fauna de Florissant (5.594 ejemplares estudiados por Carpenter). 
De los 43 generos del ambar baltico viven todavia 23, y de 
los 20 generos viven actualmente 12. Algunas especies del 
ambar baltico, conservadas perfectamente son practicamente 
identicas con ciertas especies de la epoca actual (Formica flori 
del oligoceno). Todas otras informaciones con respecto a la 
evolucion nos ofrecen las hormigas vivientes actualmente. Te- 
nemos los datos morfologicos, taxonomicos, bionomicos, ecolo- 
gicos, zoogeograficos y zoopsicologicos, los cuales dan indica- 
ciones indirectas, aunque el fenomeno de heterosincronismo, 
es decir de la convivencia en la epoca actual de los elementos 
cuyos origenes pertenecen a distintas epocas geologicas, ele- 
mentos mas antiguos y mas modernos, se halla muy difundido 
dentro de la familia Formicidae. A consecuencia, en base de 
datos disponibles no podemos precisar: a) la antigiiedad de las 
hormigas, b) relaciones filogeneticas tanto con otros grupos 
del orden Hymenoptera como entre distintas subdivisiones de 
la misma familia Formicidae, c) centros de origen, d) rutas 
migratorias y caracter mismo de sus migraciones. 

Lo que es posible realizar son: a) aclarar las tendencias 
generales de la evolucion de la familia, b) aclarar ciertas ten- 
dencias particulares en los grupos de orden inferior donde 
sobrevivieron los eslabones de conexion entre los puntos extre- 
mos de las cadenas evolutivas correspondientes, c) llegar a 
concebir por lo menos en forma tentativa las causas inmedia- 
tas de la evolucion y d) hasta el cierto grado sus mecanismos. 

CLASIFICACION 

Para facilitar la lectura de este articulo a los lectores 
que no sean mirmecologos, ofrecemos el esquema de la clasi- 
ficacion de las Formicidae basandonos en la ultima interpreta- 
cion de W. L. Brown (1954) y en el trabajo de F. Bernard 
(1951). La clasificacion de Brown se difiere de la clasificacion 
anteriormente adoptada solamente por la separacion de Myr- 
meciinae de las Ponerinae en calidad de una subfamilia inde- 
pendiente. La clasificacion tiene caracter provisorio y puede 
ser que con el tiempo la subfamilia Ponerinae sera subdividida. 
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I Aguijon bien desarrollado. Buche pequeno o de tamano mediano. 
Molleja ordinariamente simple. 

A. La hembra y la obrera son morfologicamente poco distintas. Coo- 
peracion ordinariamente poco desarrollada. Colonias relativamente 
pequeftas. 

aa. Larvas ortocefalicas, con la cabeza bien desarrollada y cuerpo 
bien segmentado, carnivoras, se alimentan solas sin ayuda de 
las obreras. Ninfas ordinariamente con capullo. Principalmente 
terricolas. 

bb. Metanoto visible (obrera). Ojos grandes ... 1. Myrmeciinae 

bb. Metanoto reducido. Ojos nunca muy grandes, a veces au- 

sentes 2. Ponerinae 

3. Cerapachyinae 

aa. Larvas hipocefalicas con la cabeza pequena y cuerpo bien segmen- 
tado; se alimentan ayudadas por las obreras. Principalmente 
arboricolas o, secundariamente terricolas . . 4. Pseudomyrmicinae 

AA. La hembra y la obrera son morfologicamente muy distintas. 
Cooperaci6n mas o menqp desarrollada. Larvas con la cabeza 
bien desarrollada; se alimentan ayudadas por las obreras. Ojos y 
palpos ordinariamente mas o menos reducidos, nunca muy largos. 

aa. Ninfas ordinariamente con capullos. Larvas con la cabeza bien 
desarrollada, carnivoras, alimentadas por las obreras adultas. 
Paises calidos. Ordinariamente terricolas o aun hipogeas. Com- 

portamento gregario {Dorylinae) 5. Leptanillinae 

6. Dorylinae 

aa. Ninfas sin capullos. Larvas hipocefalas con la cabeza pequena, 
omnivoras o especializadas. Formas de vida variables, a veces 

muy especializadas. Paises calidos, templados y frios 

7. Myrmicinae 

II Aguijon reducido. Buche grande. Molleja de una conformacion com- 
plicada. Cooperation notable hasta muy desarrollada. Metanoto mas o 
menos visible. La diferencia entre la hembra y la obrera relativamente 
poco acusada. Palpos mas o menos normales. 

A. Aguijon atrofiado. Vejiga en burlete. Sin acido formico. Ninfas sin 
capullos. Principalmente paises calidos. — Larvas con segmenta- 
tion indistinta y con la cabeza pequena 8. Dolichoderinae 

AA. Sin aguijon. Vejiga en cojinete. Con acido formico segregado por 
las glandulas anales. Ninfas generalmente con capullos (rara vez 
sin capullo — Oecophylla). — Difundida en todas partes del mun- 
do hasta los Jimites polares y altitudinales de la familia (al lado 
de la subfamilia Myrmicinae). Larvas hipocefalas con la segmen- 
tation bien distinta 9. Formicinae 
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Para dar una idea de valor relativo de cada una de 
las subfamilias en la fauna actual agregamos los seguientes 
datos de acuerdo con F. Bernard. 

Subfamilia. Cantidad de especies 

Myrmeciinae \ 

Ponerinae J 

Cerapachyinae 70 

Pseudomyrmicinae 150 

Leptanillinae 17 

Dorylinae 200 

Myrmicinae 2.500 

Dolichoderinae 300 

Formicinae . 1.600 

Total . . . 5.737 especies 

Las cifras son muy aproximadas porque todavia no 
existe una revision moderna de la fauna mundial. 

La dispercion geografica mas ampla la tienen las sub- 
familias Myrmicinae y Formicindk, cuyos representantes figu- 
ran como dominantes en todas partes del mundo. En los pai- 
ses calidos son ademas bien representadas y frecuentes las 
subfamilias Dolichoderinae, Pseudomyrmicinae y Dorilinae. Myr- 
meciinae pertenecen a la fauna de Australia, Cerapachyinae 
tienen un area discontinua principalmente en el hemisferio 
meridional y las Leptanillinae han sido encontradas solamente 
en el Viejo Mundo, siendo raras. 

ANTIGUEDAD de las hormigas 

Aunque no podemos precisar la cuestion, los datos 
fosiles y particularmente las referentes a la fauna del ambar 
baltico, que tiene un aspecto bastante moderno, permiten con- 
cluir, que la familia Formicidae se ha originado antes del pe- 
riodo terciario, durante la era mesozoica y puede ser en los 
principios de esta era. Son tan, o, lo que es mas probable, 
mas antiguas que los mamiferos y las plantas Angiospermas 
(evolucion de Angiospermas ver en el trabajo de D. Axel- 
rod, 1952). 

ORIGEN DE LAS HORMIGAS 

Las hormigas son derivados de ciertas avispas solita- 
rias. En este sentido no hay ninguna desavenencia entre dis- 
tintos autores. Sin embargo, no-es posible decir cuales son los 
grupos ancestrales con' respecto a las hormigas y lo mas pro- 
bable es que no las vamos encontrar nunca. Con respecto a 
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monofilia o polifilia de las hormigas no existen opiniones de- 
terminadas. W. L. Brown aun admite que la subfamilia Dory- 
linae es de origen difiletico (Brown, 1954, probablemente 
lapsus calami). La cuestion es, si las primeras obreras apare- 
cieron antes o despues de separaci6n de los linajes filogeneticos 
primitivos representados por las subfamilias actuales. En el 
primer caso las hormigas sean monofileticas, en el ultimo 
polifileticas. La cuestion no tiene gran importancia porque de 
todos los modos las subfamilias no son muy distantes entre 
si y seguramente surgieron a partir de las mismas raices an- 
cestrales. 

Aunque el origen de las hormigas queda hipotetico, 
cabe mencionar las ideas de S . I . Malyshev, conocido in- 
vestigador de la biologia de Hymenoptera, publicadas hace 
poco (1954) en el idioma ruso y por eso desconocidas en el 
mundo ocidental. De acuerdo con S. I. Malyshev, las hormigas 
son insectos sociales desde el principio y sus origenes hay 
que buscarlos entre los Hymenoptera parasiticos inferiores. El 
probable antecesor de las hormigas debe ser un representante 
de los Hymenoptera parasiticos con el modo de vida semiso- 
cial y con las larvas carnivoras ectoparasiticas. Una Forma 
mas evolucionada de la vida familiar, que se acerca a la vida 
"social" de las hormigas, surgio solamente en el grupo Milit- 
tobia de Chalcidoidea y en el grupo Scleroderma de la super- 
familia Bethyloidea. Sin embargo, el desarrollo ulterior hacia 
la vida de las hormigas se ha realizado solamente a lo largo 
de la linea de Scleroderma, que representa una fase familiar, 
ectoparasitica (hemiformicoide). Las especies de Scleroderma 
viven en la madera podrida con un ambiente favorable para 
el desarrollo de hongos, los cuales han sido aprovechados ya 
por los antecesores de las hormigas. 

El cambio de las relaciones troficas al pasar de la 
alimentacion en base de la victima paralizada a la autofagia 
(degeneracion de los musculos alares y del cuerpo adiposo), 
a la alimentacion de hongos y a la trofalaxis (intercambio de 
alimento entre distintos individuos) tuvo su repercusion en el 
desarrollo de las hormigas primitivas. Las hembras apteras, 
las cuales al estar en su estado larval no han tenido suficien- 
te alimento, degenerason transformandose en obreras, que to- 
maron a su cargo el cuidado de las larvas. Entre las hormi- 
gas actuales, las Amblyoponini son las mas primitivas, muy 
parecidas a Scleroderma y de talla muy pequena, — habitan- 
ts de lugares humedos. . El f enomeno de trofalaxis tiene raices 
muy profundas, las cuales conducen directamente a Scleroderma. 

Muchas razones no nos permiten estar de acuerdo con 
la idea de Malyshev. Lo unico, que es posible admitir es el 
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parentezco entre las Scleroderma y las hormigas y las raices 
filogeneticas comunes y mas o menos profundas. Morfologica- 
mente Scleroderma parece ser bien especializada (hembras 
apteras, nervadura muy reducida en el macho etc.) y el modo 
de vida por si solo no puede comprobar nada. 

(Una discusion con respecto al origen de las hormigas 
ver en el trabajo de F. Bernard, 1951, pp. 1036-1037, asi 
como en el trabajo de Brown and Nutting, 1950). 

TENDENCIAS GENERALES DE LA EVOLUClON 
DE LAS HORMIGAS 

1. — Basandonos en la idea de que las hormigas se 

originaron a partir de ciertas avispas solitarias podemos de- 
ducir, que el progresso de su evolucion se manifieste por el 
progreso de su vida social. 

La subfamilia Ponerinae debe ser considerada como la 
mas primitiva en este sentido, mientras las subfamilias Myr- 
micinae, Dolichoderinae como mas evolucionadas. 

Efectivamente, el dimorfismo del sexo feminino en 
Ponerinae es poco desarrollado, siendo hembras y obreras muy 
parecidas unas a otras, salvo pocas excepciones, las larvas son 
de caracter primitivo, bastante activas, carnivoras, se alimen- 
tan por si solo sin ayuda de parte de las obreras, las colonias 
son relativamente poco populosas, hay muy poca cooperation 
entre las obreras, las normas de conducta son estereotipadas, 
casi no existen las formas de vida especializadas y, cuando 
las hay, son poco acentuadas (por ejemplo Ectatomma quadri- 
dens F. en los desiertos de la Argentina). Por el otro lado, 
ciertos caracteres morfologicos se hallan en Ponerinae mas 
evolucionadas, que en algunos grupos con la vida social mas 
avanzada (Myrmicinae, Formicinae). Por ejemplo, la diferen- 
ciacion de los segmentos abdominales en algunos Ponerinae 
(Ectatomma, Sysphincta) es mucho mayor que por ejemplo, en 
el genero Camponotus (Formicinae). Los palpos maxilares y 
labiales tienen en la mayoria de las Formicinae (grupo social- 
mente mas avanzado) las cantidades maximas de sus artejos, 
es decir, 6 y 4 respectivamente, siendo los artejos poco dife- 
renciados, casi de la misma conformation, mientras en muchas 
Ponerinae, socialmente primitivas, los palpos son muy reduci- 
dos, lo que representa um fenomeno secundario (Ectatoma, 
Cylindromyrmex, Proceratium, Typhlomyrmex; ver Kusnezov 
1953). Tenemos entonces cierta discrepancia entre el nivel de 
la vida social y el desarrollo evolutivo de los caracteres mor- 
fologicos. Distintos caracteres se portan en forma tal como 
sean independientes entre si, no obstante que un organismo 
siempre representa algo integro y equilibrado, un sistema 
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funcional. Eso es lo que se llama "evolucion entrecruzada" 
(Nierstrasz, 1935). 

2. — Considerando Ponerinae como un grupo primitivo, 
no podemos sin embargo afirmar, que es un grupo mas antiguo 
en comparacion con otras subfamilias, elemento ancestral para 
estas ultimas. Uno de los argumentos en contra de tal idea es 
el hecho de que los tergitos y los esternitos del primer y del 
segundo segmentos abdominales se hallan fusionados, por lo 
menos en los generos Dinoponera, Pachycondyla, Odontomachus, 
Ectatomma, mientras en otras subfamilias, excepto Cerapachyinae 
(Acanthostichus), donde solamente el tergito y el esternito del 
primer segmento son fusionados, los tergitos y esternitos res- 
pectivos son unidos por una pelicula fina y muy flexible de 
modo que en ciertas Formicinae el abdomen de las obreras 
puede ser muy distendido por gran cantidad del alimento li- 
quido ingerido y guardado en su buche y en su superficie se 
puede facilmente distinguir las placas quitinizadas, correspon- 
dientes a los tergitos y esternitos, separados por una fina 
pelicula. 

Evidentemente la fusion de los tergitos y los esternitos 
esta correlacionada con la articulacion telescopica del primer 
y segundo segmentos abdominales, tipica para la subfamilia 
Ponerinae. 

Parece mucho mas probable, que la subfamilia Ponerinae 
ha conservado ciertos aspectos ancestrales, tratando sus repre- 
sentantes de solucionar los problemas de sobrevivencia y con- 
vivencia en base a un nivel relativamente bajo de su vida 
social. Podemos admitir, entonces, que la subfamilia Ponerinae 
tomo un camino evolutivo particular y este camino no la llevo 
muy lejos; la mayoria de las ponerinas viven en los paises 
humedos tropicales y son relativamente pocas que llegan a 
dominancia, la cual puede ser considerada como una de las 
manifestaciones del progresso evolutivo. El mismo hecho de 
que muchas Ponerinae viven solamente en los ambientes tro- 
picales relativamente humedos puede ser interpretado como 
un indicio del ambiente ecologico, donde se originaron las hor- 
migas. La mayoria de las hormigas son realmente termofilas, 
mientras las que vivien en los ambientes aridos tienen carac- 
teres secundarios y deben ser consideradas como derivados de 
las formas ancestrales pertenecientes al ambiente mas o menos 
humedo. A este problema nos volveremos adelante. 

3. — El hecho, de que las formas de vida especializa- 
das (granivoras, criadores de pulgones, cultivadoras de hongos, 
esclavizadoras, parasites sociales) son mas tipicas para las sub- 
familias socialmente superiores (Myrmicinae, Dolichoderinae, 
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Formicinae), sugiere la idea de que el desarrollo de las formas 
de vida especializadas representan fenomenos secundarios, ma- 
nifestaciones del progreso evolutive Las hormigas esclavizado- 
ras del genero Polyergus (hemisferio norte) tienen los palpos 
maxilares y labiales con las cantidades reducidas de los arte- 
jos (4 y 2 respectivamente) en comparacion con el genero 
Formica (6 o 5 y 4 respectivamente) lo que indica una condi- 
cion secundaria con respecto a este ultimo. No es posible afir- 
mar que Polyergus es un derivado y, sin embargo, esta claro 
que son intimamente emparentados y tienen la misma raiz 
filogenetica, siendo Polyergus un poco mas evolucionado. Con 
respecto a los parasitos sociales su derivation de sus huespe- 
des esta en algunos casos fuera de las dudas tanto por su 
similitud morfologica, como por las diferencias de caracter 
secundario de los parasitas (Prenolepis xene Kutter, Doro- 
nomyrmex pads Kutter, Paranamyrma solenopsidis Kusne- 
zov, Labauchena daguerrei Santschi; — ver Wheeler, 1933, 
Kutter, 1950, Kusnezov, 1954). En otros casos el paren- 
tezco y relaciones filogeneticas exactas quedan bastante os- 
curos por el mayor distanciamiento de los parasitos sociales 
de sus huespedes y por los datos que permiten suponer la 
falta de un parentezco inmediato. 

Los parasitos sociales nos plantean un problema de 
gran transcendencia porque al ser representados solamente por 
las formas sexuales, las hembras y los machos, y por carecer 
de sus obreras propias, representan aparentemente una forma 
particular de las avispas solitarias de caracter secundario, es 
decir una aparente vuelta al estado inicial de la evolucion de 
las hormigas como insectos sociales. Este fenomeno es algo 
parecido a la llamada evolucion regresiva (involution), cuyas 
manifestaciones en su forma mas acentuada se la puede ob- 
servar en los vermes parasitos intestinales. Desde el punto de 
vista puramente filogenetico este fenomeno podria ser inter- 
pretado como un sintoma de regreso morfologico. Sin embargo, 
tal interpretation parece ser arbitraria. La evolucion es esen- 
cialmente un proceso irreversible y sus manifestaciones nunca 
llegan al estado inicial en todos sus detalles dejando el camino 
evolutivo recorrido sus rastros en la constitution de los ele- 
mentos con los caracteres de la primitivizacion secundaria. En 
caso de las hormigas parasitos sociales no se trata exactamente 
de las avispas solitarias secundarias, porque estas hormigas 
siempre viven en los nidos de sus huespedos, tomando parte 
en la composition del sistema funcional inter especifico. Sus 
rasgos aparentemente degenerativos no siempre lo son, porque 
ellas pueden vivir sin obreras propias conviviendo con otras 
hormigas, que poseen sus obreras normales. Lo mismo ocurre 
con los vermes parasitos intestinales. Se reduce todo lo que 
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no sea necesario para continuar la linea del desarrollo. La re- 
duction avanzada significa nada mas que una adaptation a un 
ambiente particular especializado. Es nada mas que una de las 
posibles formas de la diferenciacion funcional dentro de un 
conjunto biocenotico de orden superior. Lo que parece ser un 
sintoma de regreso, puede significar en la realidad un progreso 
al ser interpretado bajo el enfoque biosocial. 

A H. Kutter pertenece la idea de que entre las hor- 
migas parasitos sociales conviene distinguir dos grupos, primero 
los que tienen rasgos morfologicos degenerativos, estando en 
el camino hacia su posible extincion ulterior por el mismo 
hecho de su especializacion exagerada (Bruchomyrma en la 
Argentina y, segundo, los que carecen de los caracteres mor- 
fologicos degenerativos, las hormigas de un "disefio" normal, 
las cuales pueden evolucionar hacia adelante, adquirir con el 
tiempo sus propias obreras, independizarse de sus huespedes 
y comenzar, entonces, un nuevo "ciclo evolutivo". 

Esta idea no tiene todavia sus comprobaciones, repre- 
sentando una hipotesis de trabajo para el future Cabe men- 
cionar, que los representantes de este ultimo grupo a veces 
manifestan el fenomeno de la reversibilidad en el desarrollo de 
ciertos caracteres morfologicos. Asi, por ejemplo, Paranamyrma 
solenopsidis tiene artejos antenales menos diferenciados en com- 
paracion con los de Solenopsis clytemnestra Emery, que es su 
especie huesped, asi como Labauchena daguerrei se caracteriza 
por el grado inferior de la diferenciacion de los artejos an- 
tenales en comparacion con Solenopsis saevissima F. Sm. y 
Eriopheidole symbiotica Kusnezov en comparacion con Pheidole 
obscurior Forel. A consecuencia podemos admitir que la evo- 
lution no siempre sigue un mismo camino, pudiendo los orga- 
nismos en casos particulares hacer un paso hacia atras, por 
lo menos en lo que se refiere a las estructuras morfologicas, 
lo que permite deshacerse de ciertos caracteres de una espe- 
cializacion exagerada. Este fenomeno necesita tambien un es- 
tudio mas detenido. 

El desarrollo de las formas de vida especializadas sig- 
nifica la especializacion bionomica, acompanada o no por cier- 
tos cambios morfologicos, la cual permite llegar a dominancia 
bajo ciertas condiciones especiales, es decir a un progreso 
evolutivo. 

4. — En otros casos los dominantes en las faunas actua- 

les (por ejemplo, el genero Camponotus en diferentes partes 
del mundo) carecen de especializaciones bionomicas y ecologl- 
cas particulares, siendo polivalentes en estos sentidos, compro- 
bando por el simple hecho de su dominancia que el progreso 
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evolutivo puede ser logrado tambien por la labilidad consti- 
tucional, la cual en caso de Camponotus se manifiesta por la 
labilidad de conducta, sin correlativos morfologicos de una es- 
pecializacion particular. Por regla general las formas de con- 
ducta se correlacionan bien con otras expresiones de la evolu- 
cion biosocial. Se puede distinguir por lo menos tres distintos 
tipos, correspondientes a tres etapas evolutivas, lo que natu- 
ralmente no significa que las formas, que alcanzaron la etapa 
superior han pasado anteriormente por ambas etapas anteriores. 

La primera etapa corresponde al individualismo primi- 
tive). Las hormigas obreras actuan una por una, siendo poca 
la cooperacion entre ellas. Se la observa en la subfamilia 
Ponerinae. La siguiente etapa es la de gregarismo, cuando las 
hormigas actuan en masas y al andar forman mas o menos 
densas filas o columnas. Este tipo de la conducta en su forma 
mas acentuada se la observa en la subfamilia Dorylinae, que 
son las "hormigas legionarias". En fin, la tercera etapa, la 
llamamos la del individualismo secundario, cuando distintos 
individuos actuan aparentemente uno por uno, mas o menos 
aisladamente y sin embargo, observando en conjunto las acti- 
vidades de todos los miembros de una colonia podemos cons- 
tatar cierta correlacion entre sus movimientos y actuaciones 
correspondiente al mantenimiento del estado de la homeostasis 
dinamica. Esta etapa es caracteristica para las subfamilias su- 
periores, es decir, Myrmicinae, Dolichoderinae y Formicinae. 

No podemos generalizar la idea expresada por F. Ber- 
nard (1951, p. 1085) con respecto al genero Cataglyphis, — una 
hormiga cazadora altamente especializada en los desiertos del 
area mediterranea. Estas hormigas corren aisladamente bus- 
, cando su presa y el mencionado autor dice : ... "este indivi- 
dualismo de comportamiento probablemente no es un caracter 
evolucionado pero un resto de las costumbres de avispas so- 
litarias y de Ponerinae." . . . y mas en adelante : ... "como los 
Primates entre los Mamiferos, estas hormigas han conservado 
bien los caracteres arcaicos en oposicion con su desarrollo 
cerebral." 

En Sud America, el mismo tipo de la hormiga-cazadora 
especializada deserticola, lo represents el genero Dorymyrmex, 
que es seguramente un derivado del genero vecino y menos 
evolucionado Araucomyrmex, — habitante de la Patagonia y 
del sur del Chile, es decir, de un area relictual, aislada. 
Es muy significativo, que en Araucomyrmex (particularmente 
Araucomyrmex tener Mayr) los elementos del gregarismo to- 
davia se han conservado, mientras en Dorymyrmex ya no los 
encontramos. Entonces, en este caso el individualismo de com- 
portamiento, bien ajustado a las condiciones de vida en el 
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desierto, debe ser derivado del gregarismo y no puede ser 
considerado como un resto del individualismo primitivo. 

Lo expuesto anteriormente representa un esquema de 
lo que observamos en la realidad. Dentro de la misma subfa- 
milia Ponerinae se puede observar en forma incipiente lo que 
se desarrolla en forma mas perfecta en las subfamilias supe- 
riores con respecto a las formas de vida especializadas y for- 
mas de comportamiento individual. Cada grupo "trata de so- 
lucionar" el problema de su sobrevivencia y .el de convivencia 
con sus vecinos, movilizando todos los recursos disponibles, 
morfologicos, fisiologicos y los de comportamiento y en cada 
grupo se puede observar tendencias mas o menos paralelas en 
distintos sentidos, siendo distintas sus formas y sus conse- 
cuencias en lo que se refiere al papel relativo de cada una de 
las especies dentro de los conjuntos faunisticos de la epoca 
actual. 

De todos modos la labilidad de comportamiento es mas 
tipica para las subfamilias superiores mencionadas arriba, sien- 
do este fenomeno muy bien acentuado en las especies-parasi- 
tas sociales, cuando estas ultimas tratan de ser adoptadas por 
las obreras de la especie-huesped correspondiente. Podemos 
referirnos, por ejemplo, a interesantes ensayos realizados por 
C. Bruch con respecto a Labauchena daguerrei (Argentina, 
1930) y Bruchomyrma acutidens (Argentina, 1931) y los de H . 
Kutter con respecto a Plagiolepis xene (1952). 

5. — La division de trabajo entre las obreras se halla 

tambien relacionada con el progresso de la vida social en las 
hormigas asi como con el polimorfismo de la casta obrera, lo 
que se puede observar en forma muy clara en las especies 
cazadoras y granivoras del genero PTieidole, en las especies 
del genero Atta y en Oecophylla (lo ultimo segun Weber, 1949). 
El fenomeno tiene un aspecto espectacular particularmente en 
el genero Atta, cuyo polimorfismo de obreras tiene un caracter 
casi continuo con toda la cadena de las formas de transicion 
entre las obreras maximas (soldados), armadas de fuertes man- 
dibulas hasta las minimas y con gran diferencia de tamafio 
entre los extremos. Mientras las obreras de tamafio mediano 
trabajan fuera del nido, cortando y acarreando las hojas de 
plantas, las obreras minimas trabajan dentro del nido, sin salir 
afuera, cuidando la cria y las hongueras, mientras los solda- 
dos permanecen ordinariamente dentro del nido y salen afuera 
solamente en casos de emergencia, al ser el nido molestado. 

En los grupos socialmente menos evolucionados (Pone- 
rinae, Cerapachyinae) tanto el polimorfismo, como la division 
de trabajo, cuando los hay (algunas especies de Neoponera) se 
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presentan en forma incipiente. Sin embargo, no es posible 
generalizar esta idea, porque entre los grupos socialmente bien 
evolucionados hay hormigas sin polimorfismo de obreras (Den- 
dromyrmex, Dolichoderus etc.) y con la labilidad individual de 
comportamiento. La labilidad de comportamiento interviene 
como un factor adicional, que permite contrarrestar la defi- 
ciencia de los dispositivos puramente morfologicos, los cuales 
al ser presentes determinan la division del trabajo mas o me- 
nos rigida. Tenemos entonces una linea evolutiva general que 
sigue a partir del- comportamiento mas o menos esteoreotipado 
hacia mayor plasticidad de comportamiento con muchas des- 
viaciones relacionadas cada vez con las especializaciones mor- 
fologicas determinadas. - 

6. — La capacidad de proliferation por su parte es una 
de las condiciones para el progreso de la vida social en las hor- 
migas. La diferenciacion funcional de las obreras tiene mayores 
posibilidades en las colonias populosas, propias para las hor- 
migas superiores. Sin embargo, no es la condicion unica, porque 
en muchos casos en una sola colonia pueden actuar simulta- 
neamente unas tantas, a veces muchas hembras sumandose 
entonces en las hormigas superiores el nivel alto de la proli- 
feracion individual al "cooperativismo" de las hembras. Como 
consecuencia la poblacion de una sola colonia puede llegar 
hasta millones de individuos entre las obreras y las formas 
sexuales, lo que ha sido senalado, por ejemplo, por Buenzli 
(1935) con respecto a pequenas hormigas del genero Acropyga 
(Formicinae), las cuales resultan indirectamente perjudiciales 
para la agricultura por mantener las cochinillas que viven so- 
bre las raices de plantas de cafe, en el norte de Sud America. 

En la subfamilia Ponerinae las hembras son por lo 
general poco prolificacion, siendo por eso sus colonias poco 
populosas, componiendose de decenas y hasta pocos centena- 
res de individuos adultos. El "cooperativismo" de las hembras 
se lo observa solamente en un estado incipiente, por ejemplo, en 
el genero Holcoponera, que pertenece a la tribus Ectatommini. 
Entre- las hormigas de la fauna de la Argentina este genero 
es mas evolucionado dentro de la tribus Ectatommini, lo que 
ademas de otras evidencias, comprueban sus caracteres mor- 
fologicos. Los generos mas primitivos son Acanthoponera y 
Heteroponera, luego sigue Ectatomma y en fin ffoJcoponera. 

7. — Mien tr as en las hormigas inferiores hay a lo mas 
poca cooperacion entre las obreras, en las pertenecientes a las 
subfamilias superiores se puede observar un nivel alto de la 
coordinacion. En la Argentina las hormigas pertenecientes a 
Pheidole bergi, que es una especie cazadora, que persigue su 
preso corriendo a gran velocidad sobre la superficie del suelo, 



KUSNEZOV - Evolucidn de las hormigas 13 

alimentandose ademas de cadaveres, al encontrar fuera del 
nido un gusano, cualquier otro insecto, arana etc. de tamano 
relativamente grande (mucho mas grande en comparacion con 
las dimensiones de las mismas obreras), trabajan en conjunto, 
agarrando el cadaver por todas partes y moviendolo a una 
velocidad considerable hacia el nido, aunque unos individuos 
se mueven hacia adelante, otros hacia atras y otros mas en 
el sentido oblicuo, siendo evidentemente sus movimientos in- 
dividuates bien coordenadas. 

Distintos niveles de la cooperacion entre las obreras 
se los puede observar al ser un nido molestado. Aunque las 
formas particulars de las reacciones individuales son extre- 
mamente variables, en las hormigas inferiores de la subfamilia 
Ponerinae no se observa ni una organizacion defensiva, ni 
tampoco una agresividad en forma bien acentuada, como se 
lo puede observar en las subfamilias socialmente superiores. 
Asi, por ejemplo, Dinoponera australis, que abunda en las selvas 
de Misiones y es la mas grande entre las hormigas de la Ar- 
gentina (largo hasta 25 mm), siendo al mismo tiempo armada 
de un fuerte aguijon, se presenta como una hormiga bastante 
timida y nunca pasa a la defensa activa, tratando las obreras 
de salvar la cria y a si mismas y parece lo ultimo antes de 
lo primero, actuando mas bien una por una que en conjunto. 
Al contrario, en las hormigas socialmente superiores se puede 
observar una coordinacion bien perfecta (Atta, Dolichoderus, 
Azteca, Camponotus etc.), aunque en formas muy variables. 

Tenemos entonces una linea ascendente hacia creciente 
coordinacion de las actividades individuales. 

No se puede decir lo mismo con respecto a la agresi- 
vidad como tal, cuyo grado puede variar dentro de un solo 
genero a distintos niveles de la organizacion biosocial. Asi, por 
ejemplo, entre las especies del genero Myrmecia en Australia 
hay muy agresivas (M. regularis) y completamente no agresi- 
vas (M. aberrans, auriventris), las especies argentinas del ge- 
nero Pseudomyrmex no son agresivas, mientras Pseudomyrmex 
triplarinus, que vive en los arboles del genero Triplaris en las 
regiones tropicales de Sud America, se caracteriza por una 
agresividad excesiva. Entre las especies del genero Eciton hay 
tambien tanto las especies muy agresivas (Eciton praedator) y 
las no agresivas (E. hamatum etc., ver Mann 1916). 

8. — Todas las Ponerinae poseen un fuerte aguijon, que 

es su "arma individual", heredada, como se lo supone, de las 
avispas solitarias, — antepasados de las hormigas. La reduction 
gradual del aguijon y su sustitucion por las segregaciones de 
las glandulas anales representan un rasgo mas en la evolution 
de las hormigas. Las glandulas anales que segregan una sus- 



14 DUSENIA, Vol. VI, Fasc. 1/2 - 1955 

tancia repelente y hasta venenosa (Iridomyrmex humilis, ver 
Pavan 1952) son propias para las subfamilias Dolichoderinae 
y Formicinae. 

En la subfamila Myrmicinae los grupos relativamente 
menos evolucionados poseen un aguijon bien desarrollado y la 
picadura de estas hormigas (por ejemplo, las especies del ge- 
nero Pogonomyrmex) puede ser bastante dolorosa. En los gru- 
pos mas evolucionados el aguijon se halla en el estado rudi- 
mentario y solo fuertes mandibulas sierven como una arma 
defensiva (por ejemplo, en los soldados del genero Atta). *) 

9. — El intercambio alimenticio tanto entre los indivi- 

duos adultos, como entre las obreras y las larvas, un fenomeno 
de gran importancia como un factor de la integracion biosocial 
dentro de una colonia, llamado trofalaxis (trophallaxis en ingles, 
trophallaxie en frances) tambien manifiesta determidas ten- 
dencias evolutivas, siendo mas perfeccionado en las hormigas 
superiores, como una de las manifestaciones de la cooperacion, 
y parece ausente en algunos grupos de las homigas primitivas, 
como Proceratim croceum, Amblyopone australis y Stigmatom- 
ma pallipes (Haskins and Whelden 1954). Sin embargo, 
aun dentro de la subfamilia primitiva Ponerinae el fenomeno 
de trofalaxis fue senalado para Ponera eduardi, Euponera gilva, 
Brachyponera lutea (Haskins C. P. and Haskins E. F. 
1950), para Odontomachus affinis (Borgmeier 1928) y para 
algunas Ectatommini. El fenomeno de trofalaxis fue tambien 
observado en algunas especies del genero Myrmecia (Australia), 
particularmente en Myrmecia regularis, donde hay tanto el 
intercambio del liquido ingluvial entre los adultos, como la 
alimentacion de las larvas por regurgitacion, en Myrmecia 
vindex, donde no hay un intercambio alimenticio entre las 
obreras y solamente las larvas son alimentadas por regurgita- 
cion (Haskins and Whelden 1954). Aunque bien desarro- 



*) - Otro caso de una transformaci6n evolutiva de la "arma individual" lo 
observamos en las termites de la famllia Termitidae. Las termites "soldados" en los 
generos primitlvos de la subfamilia Nasutitermitinae tienen sus mandibulas bien de- 
sarrollados, con las cuales pueden morder. En los generos mas evolucionads las man- 
dibulas se reducien, perdiendo su funcion y, en cambio se desarrolla progresivamente 
un apendice sobre el f rente de la cabeza, llamado "nasus" o "snout" con un orificio 
apical, a traves del cual sale un chorro de las segregaciones de la glandula especial, 
segregaciones de un liquido irritante y repelente (A. E. Emerson 1952). Emerson 
1. c.) comunica que los experimentos con las hormigas predadoras nan mostrado una 
mayor eficacia defensiva de estos apendices en comparacion con la de mandibulas, 
postulando que las termites mas evolucionadas con el apendice eyaculatorio bien de- 
sarrollado y mandibulas reducidas tienen maynres poslbilidades como para veneer las 
"barreras bioticas", Uegando a consecuencia con mas exito en la realizaci6n de su 
tendencia natural hacia mayor extensi6n del area. 

Sea como sea, la sustitucidn de una "arma fisica" por la arma "quimica" 
puede ser considerada como un caso de paralelismo entre dos grupos de insectos filo- 
geneticamente muy distantes. 
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llado, la trofalaxis conserva sus formas primitivas y generali- 
zadas en las hormigas inferiores. 

En cambio, en la subfamilia Formicinae la trofalaxis 
alcanza su mayor perfeccion. En algunos casos una parte de 
las obreras se transforman en los "depositos vivientes" del 
alimento liquido para toda la colonia (fisogastres), siendo su 
abdomen enormemente distendido. En otros casos una parte 
de las hormigas se alimenta solamente por regurgitation (Po- 
lyergus alimentados por sus "esclavos", pertenecientes al gene- 
ro Formica). En fin el fenomeno puede variar de acuerdo con 
las diferencias individuales. La trofalaxis esta correlacionado 
con la morfologia de las larvas, agiles, bien segmentadas, con 
partes bucales salientes, capaces alimentarse en forma ,inde- 
pendientes en las hormigas inferiores y, en cambio, casi in- 
moviles, con una segmentation poco distinta, a veces aun con 
la cabeza indistintamente diferenciada y partes bucales rudi- 
mentarias, dependientes enteramente del cuidado prestado de 
parte de las obreras en las hormigas socialmente superiores. 
Sin embargo no existe una correlation exacta y constante 
entre la morfologia de las larvas y el nivel de la vida social 
de tal modo, que las larvas en la subfamilia Formicinae, so- 
cialmente una de las mas evolucionadas, son bien segmentadas 
y tienen sus partes bucales bien desarrolladas y la cabeza 
distintemente diferenciada. 

Un dispositivo morfologico de caracter particular, 11a- 
mado trofotilax, lo tienen las larvas del genero Pseudomyrmex 
y otros generos de la misma subfamilia Pseudomyrmicinae, 
que es una especie de bolsillo, situado ventralmente sobre el 
primer esternito abdominal. Las larvas son hipocefalicas, pu- 
diendo entonces sus mandibulas sacar del trofotilax y llevar 
gradualmente a la boca las pelotillas de las sustancias alimen- 
ticias, vegetales o animales, colocadas alii por las obreras, — 
cuidadoras de la cria. 

10. — Ciertas tendencias evolutivas generates son pro- 

pias tambien para la construction de los nidos, tanto en lo 
que se refiere a los elementos estructurales de los nidos, como 
a los materiales de los cuales se construyen los nidos. En las 
hosmigas primitivas los nidos representan camaras y galerias 
relativamente unifomes y poco diferenciadas, sin una fisiono- 
mia propia, correspondiente a una determinada especie. En las 
hormigas superiores se puede observar estructuras bien espe- 
cificas, que permiten identificar la especie sin ver a las mis- 
mas hormigas. Como ejemplos se puede mencionar los nidos 
de Solenopsis saevissima, construidas. de las particulas del suelo, 
de una forma particular y con las estructuras internas tipicas 
para esta especie (Bruch 1916), nidos de carton construidos 
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por Crematogaster montezumia (Misiones, Argentina), nidos de 
distintas especies de Formica en la zona templada de Europa 
y Asia, nidos de Atta, vollenweideri en lo Chaco etc. Los nidos 
pueden Uegar a un alto nivel de diferenciacion funcional, 
siendo por lo general sus elementos arquitectonicos muy va- 
riables y mas o menos irregulares, incomparables en este 
sentido con las estructuras confeccionadas por las abejas y las 
avispas. 

Uno de los ejemplos de la diferenciacion funcional 
nos ofrecen los nidos de Atta sexdens, que es una cultivado- 
ras de hongos, estudiados por Stahel y Geijskes en 
Guayana (1941). Un solo nido puede ocupar una superficie de 
hasta- mas de 100 metros cuadrados, Uegando sus elementos 
subterraneos e las profundidades superiores de 3 metros. La 
diferenciacion funcional de los elementos de un nido se ma- 
nifiesta por la presencia de las galerias de comunicacion, 
camaras para las hongueras, galerias de ventilacion, pozos para 
basura (restos de las hongueras agotadas, cadaveres de las 
hormigas) y cisternas profundas que Uegan o casi llegan hasta 
el nivel de la napa freatica. Ademas sobre la superficie de la 
tierra se pueden observar los conos de la tierra extraida del 
interior y los caminos de abastecimiento, que divergen a par- 
tir de los orificios de entrada y sirven para el acarreo de las 
particulas vegetales, necessarios para el cultivo de los hongos. 
Pasando consecutivamente a las hormigas cultivadores de hon- 
gos menos evolucionados, que pertenecen todos a la misma 
tribus Attini Uegamos en fin a las primitivas, cuyos nidos son 
de una construccion simple, pequefias, compuestos de una sola 
camara subterranea, donde se ubica la unica honguera (en 
cambio, un nido de Atta puede tener centenares de hongueras), 
pocas galerias de acceso y un solo orificio de entrada. Estos 
dos extremos se hallan unidos por un amplia gama de las 
formas de transicion de modo que es possible seguir la linea 
evolutiva ascendiente, que se manifiesta tanto por la construc- 
cion de los nidos, como por la evolucion de las estructuras 
morfologicas y la de las caracteristicas bionimicas, acompafia- 
das por la progresivamente creciente populosidad de las colo- 
nias individuales. Todo eso en su conjunto lleva a las Attinae 
superiores a un alto nivel de la homeostasis biosocial (Emerson 
1954) con la consecuencia de que, mientras las Attinae infe- 
riores (Apterostigma, Myrmicocrypta, Mycocepurus) viven sola- 
mente en los ambientes tropicales calidos y humedos, con la 
vegetacion mesofila, las Attinae superiores, y particularmente 
los dos generos mas evolucionados, a saber, Acromyrmex y Atta 
viven no solamente en la zona tropical humida y caliente, 
sino algunas especies de ellos son propias para zonas aridas 
(Atta vollenweideri, Acromyrmex striatus y Acromyrmex lobi- 



KUSNEZOV - Evolution de las hormigas 17 

cornis, — todas en la Argentina) y llegan a las alturas supe- 
riors de 3.000 metros sobre el nivel del mar (por ejemplo, 
Acromyrmex striatus la Quiaca sobre la frontera argentino- 
boliviana), estendiendose sus areas ademas hasta el limite po- 
lar de toda la tribus Attini en Sud America (Acromyrmex 
lobicornis y A. striatus en el este de la Patagonia: Neuquen y 
Chubut). 

Llama la atencion el hecho, de que el genero Atta, 
morfologica- y bionomicamente mas evolucionado que el ge- 
nero Acromyrmex, siendo al mismo tiempo menos diferencia- 
do en lo que se refiere al distanciamiento de sus especies, no 
llega a las alturas y a las latitudes comparables a las de 
Acromyrmex, siendo su area menos extensa en ambos sentidos. 
Parece que tenemos una contradiction con la idea de que el 
mas alto nivel de la homeostasis facilita la extension de areas 
y la conquista de los ambientes adversos. i Porque entonces 
las especies del genero Atta no llegan a mayores alturas y a 
las latitudes mas altas en comparacion con las del genero 
Acromyrmex ? 

La explication mas probable sea la seguiente. La "in- 
tensida" del proceso de la evolution filogenetica debe ser mas 
grande en los ambientes mas favorables, en nuestro caso en 
la zona calida tropical (Kusnezov 1954). El genero Atta, asi 
como anteriormente Acromyrmex se originaron precisamente 
en esta zona mas favorable para evoluci6n, extendiendo luego 
sus areas en el sentido radial y llegando a conquistar nuevos 
ambientes. El proceso de la evolution, cualquier sea su inten- 
sidade relativa, siempre queda una funcion del tiempo trans- 
currido. Por eso, el genero Acromyrmex ha tenido mas tiempo 
para extender su area, que el genero Atta, mas evolucionado 
y evidentemente mas moderno. 

Como un comprobante complementario de tal idea 
puede servir la cituacion de Acromyrmex lobicornis sobre el 
limite suroeste de su area en el territorio de Neuquen. Esta 
especie tiene un area amplia que extiende a traves del sur del 
Brasil, Paraguay, Uruguay, Bolivia y gran parte de la Ar- 
gentina, encontrandose la especie tanto en la selva, como en 
los ambientes aridos, en la provincia de Catamarca vive hasta 
las alturas superiores a 200 metros sobre el mar, atraviesa 
toda la zona arida del oeste de la Argentina (Cuyo), llegando 
en Neuquen hasta Catan Lil, sin penetrar en el valle del rio 
Alumine, en los alrededores de San Martin de los Andes, ni 
tampoco en las partes mas humedas del oeste de la Patagonia. 
La unica explication posible en este caso es que la especie no 
es geneticamente identica en distintas partes de su area y que 
al pasar a traves de la zona arida la especie ha perdido una 
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parte de su fondo genetico y, especialmente, la parte que le 
permite vivir en las regiones del norte en un ambiente hu- 
medo. Evidentemente no existe una corriente continua de 
genes a traves del area de la especie, siendo las poblaciones 
de Neuquen aisladas del resto y particularmente de las pobla- 
ciones del norte del pais. Estando "parada en las puertas" de 
la Patagonia humeda la especie tiene que evolucionar ahora 
en el sentido restituyendo las aptitudes que le permitirian vi- 
vir en un ambiente humedo (Kusnezov, 1953). En el futuro 
mas o menos lejano Acromyrmex lobicornis va a conquistar 
tambien el oeste humedo de la Patagonia y, atravesando las 
partes mas bajas de la Cordillera Uegar al sur del Chile. 

Como cualquier otro caracter morfologico, la diferencia- 
cion funcional de los nidos, manifestada en una forma tan bien 
clara en caso de Atta, no es un fenomeno necesario para 
otros grupos de las hormigas superiores. En muchos casos, 
como por ejemplo, en el genero Camponotus, los nidos con- 
servan caracteres relativamente primitivas, sin una diferencia- 
cion neta y la conquista de distintos ambientes se realiza por 
medio de la labilidad de comportamiento, que permite a las 
hormigas a adaptarse a distintos tipos del ambiente. En este 
sentido, como uno de los ejemplos, es muy interesante Cam- 
ponotus rujipes, una especie mesofila y termofila muy comun 
en distintas partes de Sud America, relacionada con una ve- 
getation mas o menos abundante y por lo tanto ausente en 
las regiones aridas. Anida en los troncos, debajo de las piedras 
y troncos caidos, en los tallos de arbustos y aun algunas plan- 
tas herbaces (Eryngiun, Urera, etc.) y ademas, como adapta- 
ciones particulares de caracter mas o menos local, hacen 
construcciones complentarias de las particulas vegetales, que 
se levantan sobre la superficie del suelo aprovechando como 
soportes talos de plantas herbaces y pajas de gramineas, colo- 
cando en el interior de tales construcciones su cria, la cual 
entonces puede aprovechar en forma mas completa el calor 
del sol. (Kusnezov 1951). Otro tipo de la adaptation se la 
observa en los lugares inundables. En tales casos se puede 
encontrar los nidos colgantes sobre las ramas de arboles, 
construidos tambien de las particulas vegetales. 

11. — Lo expuesto anteriormenle representa nada 

mas que un -bosquejo, breve, muy incompleto y esquema- 
tico de gran adversidad de los fenomenos reales, que mani- 
fiestan los rasgos generales de la evolution de las hormigas, 
la cual involucra los cambios morfologicos, bionomicos, bio- 
sociales y zoopsicologicos, sin dar preferencia a ningunos de 
ellos, porque cada vez una solution del problema de sobrevi- 
vencia, intimamente ligado al problema de la convivencia con 
otros organismos, se la halla por una posible conbinacion de 
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todos los caracteres disponibles, cuya presencia depende del 
armazon genetico existente. Todos estos caracteres, tornados 
en su conjunto y no por separado, determinan en casos par- 
ticulares tanto la dominancia de una especie en distintos tipos 
del ambiente en caso de su polivalencia ecologica o dentro 
de un tipo determinado del ambiente en caso de una especia- 
liazacion acentuada, com una existencia mas o menos precaria 
hasta llegar a la extincion eventual. En sentido general de la 
evolucion, su tendencia principal, es la hacia la conquista del 
espacio que se logra mediante progresivamente creciente ho- 
meostasis, tanto dentro de una colonia individual, como dentro 
de las comunidades de orden superior (ecosistemas), cuya 
parte forman las hormigas. 

ALGUNOS ASPECTOS PARTICULARES 

1. Las obreras fisogastres. 

Algunas hormigas han elaborado un caracter morfolo- 
gico singular, originado, como lo piensa W. M. Wheeler en 
base de las relaciones entre las hormigas y las plantas y las 
Homoptera, que viven alimentandose de estas plantas. En tales 
hormigas las obreras pueden tener su abdomen muy distendi- 
do por una acumulacion esceciva del alimento liquido dentro 
de su buche. Se observan distintas gradaciones de este feno- 
meno, a partir de la fase incipiente y facultativa hasta llegar 
al desarrollo excesivo y evidentemente obligatorio. Se lo pue- 
de observar en una forma mas acentuada en Myrmecocystus 
horti-deorum, que vive en los Estados Unidos de Norte Ame- 
rica de Colorado y Utah hacia el sur hasta N. Mexico y Ari- 
zona (Creighton 1950). Una parte de las obreras de esta 
especie queda normal, mientras la otra representa individuos 
con el abdomen lleno de alimento liquido y extremadamente 
distendido, colgantes del techo de las camaras subterraneas de 
los nidos. El fenomeno de fisogastria es tipico para la subfa- 
milia Formieinae (es decir, una de las subfamilias superiores), 
encontrandose como una excepcion tambien en la subfamilia 
Dolichoderinae, lo que W. M. Wheeler atribuye al tegumento 
fino y flexible, es decir, a cierta "predisposicion morfologica". 
Sin embargo, el fenomeno tiene un caracter esporadico. Por 
ejemplo, entre las especies del genero Brachymyrmex tiene 
las obreras fisogastres solamente Brachymyrmex minutus, mi- 
cromegas, giardi, y una especie todavia no publicada del noro- 
este de la Argentina, de modo, que sola "predisposicion" re- 
sulta insuficiente para realizar el fenomeno. Tampoco es posible 
atribuir la formacion de las fisogastres a las condiciones deter- 
minadas del ambiente, porque ellas se encuentran en distintos 
tipos del ambiente. Por eso no es aceptable en su forma ge- 
neralizada la idea de A . For el (1902) de que la aparicion 
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de las fisogastres sea un resultado del clima extremadamente 
seco, que no permite a las hormigas salir de sus refugios sub- 
terraneos durante largos periodos cuando la existencia de las 
fisergates como depositos vivientes del alimento anteriormente 
acumulado les podria ofrecer grandes ventajas. Tampoco es 
aceptable la idea de W. M. Wheeler (1910) de que como 
probable impulso para la formacion de las fisogastres tenemos 
que considerar una abundancia breve y temporaria de alimen- 
to liquido en las regiones aridas con largos periodos, durante 
las cuales no solo tales substancias, sino tambien otros insec- 
tos no son disponibles como una base alimenticia. Como dice 
el . . . "las hormigas almacenan miel porque ellas viven en una 
region arida donde la humeda y forraje son escasos y el al- 
macenamiento de miel en las fisogastres a su turno es posible 
solamente en el suelo muy seco", lo ultimo porque es dificil 
mantener las camaras del nido intactas en el suelo humedo y 
impedir el desarrollo de los hongos. Sin embargo, Prenolepsis 
imparls, que vive en un ambiente humedo y la especie toda- 
via no descripta de Brachymyrmex, encontrada en la selva 
subtropioal del Parque Nacional Finca El Rey en la Argentina 
representan argumentos en contra de esta idea. 

No se puede compartir tampoco la idea de Creigh- 
ton (1950), que ..."la produccion de fisogastres no es una 
reaccion a los rigores de desierto, sino un f enomeno que apa- 
rece cuando una especie xerofila se adapta a un ambiente 
menos riguroso." 

"Podemos suponer, continua el, que la tendencia de 
acumular el alimento dentro del nido, uria caracteristica fre- 
cuente en los generos xerofilos, se quedo bajo las condiciones 
que hacen innecesario tal comportamiento. Aparentemente no 
hay razon, porque la miel debe ser acumulada en el nido 
siendo producida, como parece es el caso, durante todo el 
verano." Basandonos en el razonamiento de Creighton pode- 
mos admitir, que el admite el clima como primer estimulo 
para la formacion de las fisogastres. No es posible generalizar 
esta idea porque Prenolepis imparls y Brachymyrmex, men- 
cionados arriba, no pueden ser considerados como inmigrantes 
de las regiones aridas. Por otra parte, en las zonas aridas de 
la Argentina son comunes otras especies del mismo genero 
Brachymyrmex, que no rnanifiestan ningumas tendenciashacia 
la fisogastria. Entonces, no es un fenomeno imprescindible 
para sobrevivir en un desierto. 

Los factores ambientales evidentemente no explican 
nada. Las fisogastres surgen como manifestaciones intrinsecas 
del organismo, sin ninguma relacion con su utilidad para la 
especie. Un nuevo caracter surgido en base de las "predispo- 
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siciones" existentes, pueden llegar a ser util en unos casos, 
existiendo en otros casos como un fenomeno "tolerado" por los 
factores de la soleccion, o hasta patologico en casos extremos. 

2. La evoluci6n de Pogonomyrmex 

De acuerdo con Wheeler (1910) dos conceptos son 
aceptables en lo que se refiere al origen y a la evolucion del 
genero Pogonomyrmex, que es un genero exclusivamente ame- 
ricano, con su equivalente ecologico y bionomico, representado 
por el genero Messor en el Viejo Mundo. El primer concepto 
considers que Pogonomyrmex es de origen sudamericano y que 
su area en Norte America sea el resultado de la radiacion se- 
cundaria hacia el norte, el segundo, en cambio, establece, que 
Pogonomyrmex aparecio en el sudoeste de Norte America, 
extendiendo despues su area hacia el sur hasta la Argentina. 
Actualmente el genero Pogonomyrmex tiene dos ares princi- 
pals, situadas en las regiones aridas y semiaridas en el sur- 
oeste de los Estados Unidos de Norte America y en la Argen- 
tina respectivamente. Dentro del genero se puede distinguir 
dos niveles evolutivos, de los cuales el nivel inferior corres- 
ponde al subgenero Ephebomyrmex, y el superior a Pogono- 
myrmex senso stricto. Las especies de Ephebomyrmex, aunque 
menos abundantes (11 especies, ver Kusnezov 1951), ocupan 
un area mas extensa, que las especies de Pogonomyrmex sen- 
su stricto (unas 40 especies), las cuales ademas son mas tipicas 
para el ambiente arido, poseen un psam6foro, que es un ele- 
mento morfologico tipico para los habitantes del desierto y 
son hormigas granivoras especializadas. Mientras las especies 
de Ephebomyrmex poco distantes entre si viven en la Argen- 
tina y en los Estados Unidos de Norte America, las especies 
de Pogonomyrmex sensu stricto pertenecen a distintos grupos 
en cada de dos areas y la diferencia entre los dos areas prin- 
cipales resulta mucho mas grande. 

Existen ademas dos generos emparentados con Pogono- 
myrmex, uno — Forelomyrmex, encontrado hasta ahora solamen- 
te en Colombia, y otro — Hylomyrma (Lundella) con pocas es- 
pecies en Colombia, Brasil, Paraguay y Misiones (Argentina). 
Los datos paleontologicos no son exactos. Se puede decir 
solamente que los restos de Pogonomyrmex fueron encontrados 
en el mioceno de Florissant (Carpenter, 1939). Gran dife- 
renciacion especifica de Pogonomyrmex s. str. en la Argentina 
y su presencia en Chile permiten afirmar su gran antigiiedad 
en este parte de sua area. Las especies endemicas en distintas 
partes de la zona arida de la Argentina tienen a veces sus 
areas muy restringidas, siendo al mismo tiempo, dominantes, 
es decir, frecuentes y abundantes dentro de estas (P. laticeps 
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en el Valle de Santa Maria Cafayate etc.), mientras otras ma- 
nifiestan muy clara estratificacion altitudinal (por ejemplo 
Pogonomyrmex brevibarbis de la alta Cordillera del Nordoeste 
argentino y del Altiplano de Bolivia). 

i Donde se hallan las raices filogeneticas del genero 
Pogonomyrmex ? No hay ningun motivo para buscarlos en las 
areas con mayor concentration de especies, es decir en las 
regiones aridas de la Argentina y de Norte America porque 
en estas areas viven solamente formas secundarias, bien espe- 
cializadas. Parece mucho mas probable que el genero se ori- 
gino en la zona calida intertropical, lo que indican tanto las 
especies de Ephebomyrmex, como las de Hylomyrma, que re- 
presentan con mayor probabilidad las ramificaciones laterales 
del tronco ancestral comun. Las especies mesofilas de los 
bosques patagonicos deben ser considerados como las deriva- 
ciones mas proximas de las formas ancestrales (Ephebomyrmex 
angustus, laevigatus, odoratus). Resumiendo se puede decir lo 
seguiente. 

1) El genero Pogonomyrmex representa, dentro de la 
subfamilia Myrmicinae, una de las ramificaciones mas primiti- 
vas y evidentemente una de las antiguas, cuyas raices filoge- 
neticas con toda seguridad pertenecen a la region neotropical. 
2) En el transcurso de su evolucion el genero Pogonomyrmex 
ha formado dos areas independientes, una en la Argentina y 
otra en los Estados Unidos de Norte America y en las regio- 
nes colindantes de Mexico. 3) En la evolucion de este genero 
se observa una especializacion unilateral, sin radiation adapta- 
tiva, una evolucion hacia la formation de una sola forma de 
de vida especializada, que es la de la hormiga granivora, cuyo 
nivel en la area argentina queda, sin embargo, por debajo del 
nivel alcanzado por la misma forma de vida en. el Viejo Mun- 
do (Messor, que construye los caminos radiales convergentes 
hacia el orificio de entrada, lo que no hacen especies argen- 
tinas). 4) En correlation con esta tendencia general las especies 
evolucionantes han pasado, transformandose progresivamente, 
del ambiente humedo (donde todavia viven las especies menos 
evolucionadas) al ambiente arido, conquistando el desierto, 
donde llegan a desemperiar el papel dominante. 5) La mayoria 
de las especies son ecologicamente monovalentes. Por eso las 
faunas de las provincias de Mendoza y de Buenos Aires res- 
pectivamente son muy distintas, siendo representadas no solo 
por distintas especies, sino por distintos grupos de especies. 

El caso de Pogonomrymex es ademas interesante, por 
ser actualmente casi despoblado la mas probable area de su 
origen, que debe buscarse en el territorio del Brasil, lo que 
depende sobre todo de su especializacion unilateral arriba 
mencionada. 
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3. La tribus Attini. 

Es un grupo exclusivamente americano con mayor di- 
ferenciacion especifica e generica en Sud America. Las rela- 
ciones con otras tribus de la subfamilia Myrmicinae no estan 
claras y su parentezco con Dacetini queda dudoso. Dentro de 
la tribus, que tiene un aspecto bastante homogeneo se puede 
distinguir dos grupos principales. El grupo mas primitivo lo 
forman los generos Apterostigma, Myrmicocrypta y Mycocepu- 
rus (= Descolemyrma), mientras el grupo mas evolucionado 
lo forman todos otros generos de la tribus. Dentro de este 
ultimo tenemos una linea ascendente : 

1) generos relativamente menos evolucionados, ramifi- 
caciones laterales del tronco comun, como Cyphomyrmex , 
Mycetarotes, Track ymyrmex, todos esencialmente mesofilos, 
con las colonias poco populosas y excrementos como substrato 
para el cultivo de hongos; 

2) el genero Acromyrmex, que ocupa una posicion in- 
termedia, todavia carece del polimorfismo de obreras, por lo 
menos en una forma bien acentuada y cuyas colonias pueden 
ser muy populosas; y 

3) el genero Atta, que alcanza la mayor perfeccion 
bionomica (ver arriba). 

La subdivision en dos grupos principales queda com- 
probada tanto por la morfologia de los insectos adultos, como 
por las estructuras de la fase larval (G. C. Wheeler, 1948). 
Los machos del primer grupo, mas primitivo se caracterizan 
sobre todo por sus antenas filiformes y mas o menos largas, 
que hacen recordar los machos de las Ponerinae primitivas, 
mientras las antenas en los machos del ultimo grupo tienen 
un escapo muy largo, asi como en la hembra y en la obrera, 
siendo "feminizados" en este sentido. Como lo anota G. C. 
Wheeler (1. c.) la taxonomia larval dentro de los grupos no 
se correlaciona estrechamente con la taxonomia de adultos y 
algunas especies congenericas manifiestan las diferencias hasta 
genericas, lo que es logico porque la "evolucion entrecruzada" 
representa un fenomeno general. 

Las tendencias evolutivas dentro de la tribus son las 
siguientes: 1. - Las colonias de los generos primitivos (lo que 
no significa que sean ancestrales para los mas evolucionados; 
son mas bien las ramificaciones laterales, que han conservado 
sus rasgos relativamente primitivos) son ordinariamente poco 
populosas, a veces de pocas decenas de individuos. 2 - A con- 
secuencia los nidos de los generos primitivos son pequenos y 
de una estructura simple; todos subterraneos. Al contrario las 
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colonias de los generos superiores Acromyrmex y Atta son 
populosas (millares de individuos) y los nidos de dimensiones 
mas grandes y de una estructura mas complicada, que alcanze 
su cumbre evolutiva en el genero Atta. 3. - En calidad de 
substrato para el cultivo del hongo las hormigas primitivas 
aprovechan substantias de origen animal (excrementos de gu- 
sanos etc.), mientras las superiores pasan a las substantia ve- 
getables, cortando hojas en los alrededores de sus nidos, Uegando 
a ser perjudiciales para la agricultura. 4 - Las hormigas pri- 
mitivas tienen una sola honguera dentro de la unica camara 
del nido, mientras las hormigas mas evolucionadas pueden 
tener decenas y centenares (Atta) de hongueras, colocadas cada 
vez en una camara separada de otras. 5. - Las obreras de las 
formas primitivas son estrictamente monomorjas, mientras al 
llegar a Trachymyrmex ya se observa una diferenciacion de 
tamano, que se desarrolla mas en Acromyrmex y alcanza 
verdadero polimorfismo de caracter casi continuo en el genero 
Atta. 6. - De acuerdo con el desarrollo del polimorfismo, evo- 
luciona la division del trabajo entre las obreras morfologica- 
mente diferenciadas con su maximo desarrollo en el genero 
Atta. 7. - En lo que se refiere al comportamiento individual 
de las obreras en los casus de emergencia, las hormigas infe- 
riores son mas bien indiferentes con respecto al peligro. En 
la capa intermedia las hormigas al ser molestadas "se fingen 
muertas" sin tratar de defenderse ni tampoco escapar. La 
forma de la reaction varia. En unos casos las extremidades 
se hallan mas o menos estiradas (Mycetarotes, Mycetaphilax), 
en otros casos la cabeza, el abdomen y las extremidades se 
doblan ventralmente, formando el insecto una masa compacta 
en forma de un grano anguloso con pocos puntos salientes 
(Cyphomyrmex). Esta conducta puede ser observada en forma 
muy rudimantaria en el genero Trachymyrmex, donde el 
estado de inmobilidad dura muy poco. En fin las obreras de 
Acromyrmex no se fingen muertas permaneciendo activas y a 
veces tornandose agresivas, mientras en el genero Atta su 
agresividad, como forma de la defensa activa, alcanza su ma- 
ximo. Tenemos entonces dentro de la tribus una evolution 
desde las formas realmente indefensas a traves de la defensa 
pasiva hasta la defensa activa. Mientras en las formas que se 
fingen jmuertas se trata mas bien de la defensa puramente 
individual, en las formas superiores la defensa de una colonia 
como tal pasa al primer piano. 

Para terminar con la tribus Attini es necesario men- 
cionar ademas el genero Pseudoatta, que carece de obreras 
propias y vive en los nidos de Acromyrmex en calidad de un 
parasita social, representando al mismo tiempo un derivado 
secundario del mismo tronco filogenetico. Sus machos estan 



KUSNEZOV - Evolucion de las hormigas 25 

feminizados en lo que se refiere no solamente a la conforma- 
cion general de las antenas, sino tambien a la cantidade de 
sus artejos, que es igual a la de la hembra (11 artejos). La 
disminucion del dimorfismo sexual en lo que se refiere a los 
caracteres sexuales secundarios se lo correlaciona ordinariamen- 
te con el parasitismo social. Realmente el fenomeno es muy 
tipico precisamente para los parasitos sociales. Sin embargo, 
se lo puede encontrar en otros grupos de las hormigas, que 
no son parasitos sociales, como por ejemplo, en Acanthosti- 
chus, Pseudomyrmex, Carebarella, y, cada vez en formas dis- 
tintas en Crematogaster, Myrmelachista, Brachymyrmex, algu- 
nas especies de Dorymyrmex etc. El fenomeno surge eviden- 
temente bajo la influencia de los factores intrinsecos, sin 
ninguna relacion con su posible utilidad, fijandose luego en el 
complejo hereditario cuando no lo impiden los factores de la 
seleccion. En los parasitos sociales, donde los factores de 
seleccion ejercen casi igual influencia sobre macho y hembra, 
las posibilidades para la disminucion del dimorfismo sexual 
tienen que ser mas grandes en comparacion con otros .grupos, 
donde la hembra esta en mayor contacto con los factores de 
seleccion, que el macho, cuyo papel biologico queda terminado 
con el acto sexual. La importancia del ambiente es mucho 
mayor para la hembra, que para el macho, donde que tiene 
un contacto inmediato con el ambiente fuera de su nido sola- 
mente durante pocas horas del vuelo nupcial. Por eso los 
machos tienen mayor posibilidad como para desarrollar sus 
tendencias intrinsecas, siendo por eso sus estructuras mas 
atrasadas en comparacion con las de las hembras en unos 
casos y, en cambio, mas evolucionados en otros. 

Esta idea puede ser ejemplificada por el seguiente 
cuadro. 



CANTIDADES DE LOS ARTEJOS DE LOS PALPOS MAXILARES Y LABIALES. 




Genero 


Hembra 


Macho 


Subfamilia 


max. 


lab. 


max. 


lab. 


A. Reducci6n mas avanzada en la hembra 



Ponerinae Ectatomma 2 2 4-5 3 

Dinoponera 4 4 5 3 

Neoponera 4 4 6 4 

' Myrmiclnae Notomyrmex 2 2 3 2 

B. Reducci6n mas avanzada en el macho 

Dolichoderinae Dorymyrmex 5-6 4 3-6 2-4 

Forelius 6 4 4-5 2-3 

Formicinae Brachymyrmex 6 4 4-5 2-3 

Los machos no necesitan adaptaciones para vivir largo 
tiempo fuera del nido y por eso los caracteres que no tengan 
gran importancia vital pueden con igual facilidad tanto con- 
servar sus rasgos ancestrales como, en otros casos, evolucionar 
con ritmos accelerados. 
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4. El grupo Proformica - Cataglyphis - Formica. 

El grupo se halla distribuido en el Hemisferio Norte y 
es particularmente interesante por presentar en forma muy 
clara el fenomeno de la radiation adaptativa. El genero mas 
primitivo del grupo es Proformica, cuyas especies son terrico- 
las y viven con preferencia en los ambientes semiaridos con 
la vegetation del tipo de estepa, sin llegar nunca a dominan- 
cia. Los generos Cataglyphis y Formica son derivados de 
Proformica, representando dos lineas divergentes del desarro- 
llo adaptativo, una hacia la formation del tipo especializado 
de la hormiga cazadora, que persigue su presa corriendo a 
gran velocidad sobre la superficie del suelo, adaptada al am- 
biente de um desierto (Cataglyphis) y la otra, hacia el tipo de 
la hormiga omnivora adaptado para vivir en los bosques de la 
zona templada y hasta la fria (Formica). En ambos casos las 
especies mas evolucionadas (Cataglyphis bombycinus, albicans 
y bicolor, Formica sanguinea y rufa respectivamente) son uni- 
dos por una cadena de los eslabones de conexion, representa- 
das por' las especies primitivas de ambos generos, con las es- 
pecies del genero Proformica de tal modo, que resulta muy 
dificil trazar las lineas divisorios netas entre estos tres gene- 
ros. Mientras las especies de Cataglyphis han elaborado por 
via evolutiva las adaptaciones, que les permiten contrarrestar 
el calor del sol del desierto (ver detalles en Kusnezov 1953, 
Dusenia), las especies de Formica lograron elaborar otros tipos 
de adaptaciones, que los permiten vivir a la sombra de un 
bosque tupido. Precisamente en este sentido se interpretan los 
nidos altos de la conformation conica, que construye Formica 
rufa en los bosques de Europa, aprovechando como material 
las particulas vegetales y que sirven a estas hormigas en cali- 
dad de los acumuladores del calor solar. 

El linaje filogenetico representado por estos tres gene- 
ros ha podido, como lo es ordinariamente, extender su area 
y conquistar distintos tipos del ambiente por medio de la ra- 
diation adaptativa, logrando ademas un alto grado de domi- 
nancia en los ambiente especializados, lo que corrobora el 
progreso de su evolution. Por este motivo Formica rufa llego 
a ser un importante factor del equilibrio natural en los bos- 
ques de Europa y un elemento positivo de la production fo- 
restal (Goeszwald, 1952). 

Las relaciones entre Proformica y Cataglyphis fueron 
interpretados por C. Emery (1912) en el sentido de que en 
este caso tenemos una ruta migratoria de las hormigas de la 
estepa y del desierto de Asia Central al sur de Europa y Nor- 
te de Africa. Realmente, el genero Proformica esta mas de 
todo diferenciado en Asia Central, llegando alii a grandes 
alturas sobre el nivel del mar y viviendo en distintos ambientes. 
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En sud America podemos constatar algo parecido con 
respecto a la linea filogenetica, que conduce, a partir del ge- 
nero primitivo Iridomyrmex, perteneciente al ambiente hume- 
do con la vegetacion mesofila, a traves del genero Arauco- 
myrmex hacia las especies mas evolucionadas del genero Do- 
rymyrmex, que viven en la zona arida de la Argentina y 
representa la misma forma de vida com Cataglyphis en Eura- 
sia, siendo, sin embargo, el nivel mas alto alcanzado por 
Dorymyrmex inferior en comparacion con el de Cataglyphis. 
Ademas, Dorymyrmex pertenece a otra subfamilia (Dolicho- 
derinae) de modo, que podemos resumir diciendo que una 
misma forma de vida puede aparecer en base de distintas 
raices filogeneticas en distintas partes del mundo en forma 
independiente, logrando en cada caso distintos niveles de su 
perfeccion funcional. 

5. Polimorfismo. 

El fenomeno de polimorfismo tiene tres distintos as- 
pectos, 1) dimorfirmo sexual (diferencia en el macho y la 
hembra), 2) diferencia entre la hembra y la obrera, 3) diferen- 
cias'entre las obreras (mono-, di-, polimorfismo de la casta 
obrera). 

En la subfamilia primitiva Ponerinae las obreras son 
por lo general monomorfas, rara vez variables de tamano, sin 
un polimorfismo bien marcado y ademas hay relativamente 
poca diferencia entre la obrera y la hembra de modo que se 
puede afirmar poca diferenciacion del sexo feminino. El dimor- 
fismo sexual en Ponerinae se halla bien acusado en lo que se 
refiere a la conformacion de la cabeza y de las antenas, 
mientras hay poca diferencia de tamano entre el macho y la 
obrera. 

En otras subfamilias el dimorfismo sexual es variable, 
no existe una tendencia general, las caracteres no variablesse- 
giin el sexo, pueden ser muy distintos en otros casos (como, 
por ejemplo, la nervadura del ala anterior, que es por regla 
general igual en ambos sexos, siendo distinta en Iridomyrmex 
y aun mas distinta en sus derivados Araucomyrmex y Dory- 
myrmex, (ver Kusnezov 1953) y el conjunto de los caracteres 
diferenciales puede ser o relativamente reducido, de modo que 
es posible correlacionar sin difilcultad las hembras y los ma- 
chos pertenecientes a una misma especie ( Pseudomyrmex, 
Acanthostichus), o al contrario, muy grande, cuando la identi- 
ficacion resulta imposible sin observaciones biologicas (Eciton, 
Pheidole, Solenopsis, Cephalotes, Paracryptocerus etc.). Ya he- 
mos mencionado anteriormente la tendencia hacia la "femini- 
zacion" de los machos, manifestada por cierto acercamiento 
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de las estructuras morfologicas a las de la hembra. Lo que 
llama la atencion en las subfamilias superiores es la diferencia 
de tamafio entre la hembra y el macho, siendo inferior el de 
macho. Cuando el macho es considerablemehte mas pequeno, 
los machos son ordinariamente mas abundantes en comparacion 
con las hembras, lo que se puede ver en el siguiente cuadro, 
donde N 1 significa la cantidad total de individuos sexuales y 
N 2 la cantidad de los machos. . - 

RELACIONES CUANTITATIVAS DE LOS SEXOS EN ALGUNOS 
GRUPOS DE LAS HORMIGAS 



Unidades sistematicas 


Cantidad 
de casos 


Ni 


N 2 


N 2 

-nT 100 


A. Machos y hembras de tamafio casi 


igual 








PseuO.omyrm.ex flavidulus 
Pogonomyrmex varias especies 

B. Machos muy pequefios 


30 
• 61 


313 
367 


153 
186 


49 
51 



Solenopsis clytemnestra 


40 


3090 


2381 


77 


» patagonica 


44 


1144 


871 


76 


Mycetophylax emeryi 


9 


1046 


979 


93 


Brachymyrmex varias especies 


26 


869 


687 


79 



Cual sea la razon biologica de este fenomeno? Parece 
mas probable, que produciendo mayor numero de individuos, 
cada uno de los cuales sirve como portador de las cualidades 
hereditarias y sus cambios evolutivos, una especie puede con 
mayor facilidad solucionar su problema de sobrevivencia y 
elaborar nuevos y utiles caracteres. La reduction de tamafio 
individual permite lograr un mayor numero con los mismos 
gastos de material, con el mismo esfuerzo de parte de la 
colonia. 

La diferencia entre la hembra y la obrera puede ser 
tan grande, que no es siempre facil correlacionarlas como re- 
presentantes de una misma especie, como lo es, por ejemplo, 
en el caso de Atta, donde evidentemente, la hembra ademas 
de todo ha sufrido un aumento relativo de su tamafio, rela- 
cionado con un incremento de su capacidad de proliferation. 
Existen casos, cuando la masa de una hembra es cien veces y 
mas mayor de la de la obrera de la misma especie (Carebara, 
Carebarella), lo que se puede atribuir a dos procesos opuestos, 
por un lado aumento evolutivo del tamafio de la hembra y 
su disminucion evolutiva de la obrera. Estos fenomenos deben 
ser considerados como manifestaciones de la especializacion 
morfologica, sin relation directa con el progreso de la vida 
social en general. Efectivamente, en el genero Camponotus, la 
diferencia entre la hembra y la obrera no es grande y su 
pertinencia a la misma especie se ve a primera vista, salvo ca- 
sos de una especializacion de las ultimas (subgenero Colobopsis). 
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El polimorfismo de las obreras es seguramente un fe- 
nomeno secundario, desarrollado en base de las obreras mo- 
nomorfas. La etapa siguinte es la diferenciacion de las obreras 
con toda la cadena de las formas de transicion entre los ex- 
tremos (Camponotus, Atta). Luego sigue la desaparicion de 
de una parte de las formas de transicion y el polimorfismo 
continuo puede ser transformado en el dimorfismo bien acusado 
(mayoria de las especies de Pheidole, algumas especies de So- 
lenopsis etc.). En fin pueden desaparecer todas las obreras 
mayores y medianas y gran diferencia de tamano entre la 
obrera y la hembra queda como un testimonio del camino 
evolutivo recorrido. Estas distintas formas del polimorfismo de 
obreras pueden ser observadas dentro de un solo genero So- 
lenopsis (Kusnezov, 1953, figs. 46-49). De este esquema muy 
simplificado surge, que a partir del monomorfismo primario y 
a traves del polimorfismo continuo y distintas formas de poli- 
morfismo discontinuo (con diferencias netas entre distintas for- 
mas de obreras) el proceso puede llegar al monomorfismo se- 
cundario, caracterizado ordinariamente por gran distanciamiento 
morfologico entre la hembra y la obrera. 

Aunque el polimorfismo de obreras se correlaciona con 
la division de trabajo, no es un fenomeno absolutamente ne- 
cesario para el progreso evolutivo general. Los casos del po- 
limorfismo acentuado, particularmente del polimorfismo dis- 
continuo pueden ser considerados como especializaciones es- 
tructurales, que por un lado facilitan la solucion del problema 
de sobrevivencia y por el otro, al ser rigidas, pueden dificultar 
la evolucion ulterior. La falta del polimorfismo bien acentuado 
puede ser sustituida por la labilidad del comportamiento indi- 
vidual, que permite llegar a un alto grado de dominancia, la 
cual manifiesta cierto equilibrio entre una especie dada y su 
medio ambiente y sirve como un indicio del progreso evolutivo. 

6 Parasitos sociales 

Las hormigas parasitos sociales, asi como las hormigas 
esclavizadoras son interesantes en el sentido, de que repre- 
sentan ordinariamente derivados mas o menos apartados de 
los mismos troncos filogeneticos, a los cuales pertenecen sus 
huespedes, y en ciertos casos evidentemente originados en el 
seno de las especies normales ancestrales. El proceso sigue a 
partir de una simbiosis facultativa y diferencias poco marca- 
das entre las especies convivientes en una u otra forma hacia 
una simbiosis obligatoria y diferencias mas acentuadas. Ofre- 
cemos algunos ejemplos (las referencias mas completas se puede 
encontrar en lostrabajos de Gallardo , 1929, Wheeler 1933 
y Kutter 1950 y el planteo general del problema de su ori- 
gen en Kutter 1953). 
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A. Diferencias especificas 



Simbionte 



Huesped 



Monomorium (Notomyrmex) bidentatum 
Prenolepis xene 
Lasius fuliginosus 
Formica difficilis 
Myrmica myrmicoxena 

B. Diferencias genericas 



M. denticulatum (Kusnezov 1949) 
P. pygmaea (Kutter 1952) 
L. umbratus 
F. incerta 
M. Idbicornis 



Symbiomyrma karavajevi 
Bruchomyrma acutidens 
Eriopheidole symbiotica 
Labauchena daguerrei 
Paranamyrma solenopsidis 
Anergates atratulus 
Teleutomyrmex schneideri 
Harpagoxenus americanus 
Epimyrma ssp. 
Pseudoatta argentina 



Myrmica scabrinodis 

Pheidole strobeli (Bruch 1931) 

P. obscurior (Kusnezov 1951) 

Solenopsis saevissima (Bruch 1930) 

S. clytemnestra (Kusnezov 1954) 

Tetramorium caespitum 

T. caespitum (Kutter 1950) 

Leptothorax ssp. 

Leptothorax ssp. 

Acromyrmex ludi (Gallardo 1929) 



Es muy interesante, que todos los parasitos sociales 
conocidos hasta la fecha pertenecen a las subfamilias de hor- 
migas, que son socialmente mas evolucionados. Estan eviden- 
temente relacionados con el progreso de la vida social y re- 
presentan las formas particulates y, como ya hemos dicho 
variables, de la convivencia, trazando cierta tendencia general 
hacia la homeostasis interespecifica. 



RESUMEN 



1 



Las hormigas han evolucionado y siguen evolucionando como insectos 
sociales, Uegando en el transcurso de su evolucion a progresivamente 
mas altos niveles de convivencia. 

2. La tendencia general de su evoluci6n es la hacia gradualmente cre- 
ciente homeostasis, tanto intraespecifica, como de las comunidades 
ecol6gicas (ecosistemas), cuya parte forman las hormigas. 

3. Las tendencias particulares se manifiestan por la elaboracion de dis- 
tintas formas de vida especializadas, lo que aumenta la compatibilidad 
de las especies convivientes y contribuye a la diferenciacion funcional 
de las comunidades y a la integration biosocial de estas ultimas. 

4. El desarrollo de las formas de vida especializadas se manifiesta tanto 
por la evoluci6n de los elementos estructurales de caracter adaptativo, 
como por la labilidad de comportamiento individual, que permite sus- 
tituir las especializaciones morfol6gicas y hasta abrir mas amplias 
perspectivas para la evolucion ulterior. 

5. Las causas inmediatas de la evolucion deben buscarse en los factores 
intrinsecos, cuyos efectos producen cambios aparentemente desorde- 
nados, lo que se manifiesta por los fenomenos de la "evoluci6n en- 
trecruzada". 
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6. La selection interviene luego como un factor de ordenamiento del 
proceso evolutivo que surge a partir de los estimulos elementales des- 
ordenados, llevando los organismos hacia progresivamente creciente 
homeostasis. El termino seleccion se refiere a los fen6menos distintos, 
1) por un lado efecto del ambiente, que determina las posibilidades 
de sobrevivencia, actuando como un cedazo y 2) por el otro ajusta- 
miento mutuo de los organismos convivientes que determina las posi- 
bilidades de convivencia, llevando en la perspectiva historica hacia el 
estado de la homeostasis dinamica. 

7. La interpretaci6n de las causas inmediatas de la evolucion, expuesta 
en el punto 6 corresponde bien a los mecanismos evolutivos elemen- 
tales, revelados por la genetica moderna. 



Tales son las conclusiones m£s generales. Por mas detalles ver 
el texto, representando todo el articulo un resumen del trabajo, cuya 
exposicion in extenso necesitaria un grueso volumen. Algunos aspectos 
del problema fueron discutidos en: Kusnezov, — Tendencias evolu- 
tivas de las hormigas en la parte austral de Sud America. 
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